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A presente dissertação de mestrado é apresentada conforme Resolução Nº37/2018, deste 
Programa de Pós-Graduação em Biologia Animal (PPG-BAN) da Universidade Federal 
do Rio Grande do Sul, que institui procedimentos e normas para apresentação e 
avaliação da Dissertação de Mestrado e da Tese de Doutorado. O texto principal desta 
dissertação está estruturado sob a forma de um artigo científico, redigido em língua 
inglesa, visando à submissão ao Zoological Journal of the Linnean Society (Qualis A1), 
periódico com grande reputação na área de sistemática filogenética, aberto à publicação 
de manuscritos extensos e bem-ilustrados. O presente trabalho está de acordo com as 
“normas aos autores” do referido periódico, disponíveis no endereço eletrônico 
fornecido no item Referências Bibliográficas do capítulo introdutório e no Anexo 1. De 
acordo com o Artigo 43º do Regimento do PPG-BAN, o artigo, que compõe a parte 
central desta dissertação, está acompanhado de dois capítulos extras. O primeiro, a 
introdução geral, contém uma revisão sobre o problema abordado pelo presente 
trabalho, e traz os objetivos e os principais resultados obtidos, estes sob a forma de um 
cladograma das relações filogenéticas entre os táxons estudados. O segundo, após o 
texto principal, apresenta as principais conclusões. Ambos capítulos introdutório e 










Os shearwaters, petréis de pequeno e médio porte, são espécies de aves marinhas de 
hábito pelágico, e estão entre os grupos mais diversificados de Procellariiformes. A 
família Procellariidae, altamente especializada no ambiente marinho, inclui, entre 
outros, os gêneros Calonectris, Ardenna e Puffinus (sensu stricto), cuja sistemática é 
particularmente complexa. Apesar das primeiras classificações gradistas, todas as 
hipóteses atualmente disponíveis das relações filogenéticas para este grupo são baseadas 
na mesma evidência molecular, i.e., citocromo b de DNA mitocondrial. Este trabalho 
apresenta a primeira hipótese filogenética baseada na evidência morfológica, a partir da 
análise de 104 caracteres osteológicos (23 contínuos e 81 discretos). Foram analisadas 
20 espécies viventes de shearwaters, representando 62,5% de todas as espécies 
atualmente reconhecidas. A hipótese final aqui apresentada é o consenso estrito das 
árvores mais estáveis produzidas pela análise de parcimônia com pesagem implícita. 
Calonectris foi recuperado como monofilético (RBS = 75), apresentando a seguinte 
topologia (C. edwardsii (C. leucomelas (C. diomedea + C. borealis))). Todas as outras 
espécies foram incluídas em um único clado bem suportado (RBS = 76), Puffinus (sensu 
lato), com as seguintes relações: (Ardenna pacifica (A. bulleri (A. creatopus (A. 
carneipes (A. gravis ((A. grisea + A. tenuirostris) (Puffinus nativitatis (P. puffinus (P. 
mauretanicus (P. opisthomelas (P. gavia (P. huttoni (P. yelkouan (P. lherminieri + P. 
assimilis)))))))))))))). O monofiletismo de Ardenna, como sugerido por todas as 
hipóteses baseadas na evidência molecular, não foi recuperado. A hipótese final, de 
apenas dois gêneros irmãos para os shearwaters, é consistente com classificações 
anteriores baseadas na evidência osteológica e com algumas análises moleculares. 
Palavras-chave: cladística, morfologia comparada, osteologia, petréis, Procellariidae, 




Shearwaters are small to medium-sized, pelagic seabirds, and are among the most 
diverse group of Procellariiformes. Procellariidae, an assemblage that have become 
highly successful and specialized in the marine environment, includes, among others, 
genera Calonectris, Ardenna and Puffinus (sensu stricto), which systematics is 
particularly complex. Despite earlier classifications, all available hypothesis of 
phylogenetic relationships for this group are based on the same molecular evidence, i.e., 
mtDNA cytochrome b gene. Here we present the first morphology-based phylogenetic 
hypothesis for the group, using 104 osteological characters (23 continuous and 81 
discrete) scored for 20 extant species of shearwaters, representing 62.5% of all species 
currently recognized. Both equally and implied weighting were used for phylogenetic 
analyses, and the final hypothesis presented herein is the strict consensus of the most 
stable trees produced by the latter. Calonectris was recovered as monophyletic (RBS = 
75), with the topology (C. edwardsii (C. leucomelas (C. diomedea + C. borealis))). All 
other members of shearwaters were included in a single, well-supported monophyletic 
grouping (RBS = 76)): Puffinus (sensu lato), which reads (Ardenna pacifica (A. bulleri 
(A. creatopus (A. carneipes (A. gravis ((A. grisea + A. tenuirostris) (Puffinus nativitatis 
(P. puffinus (P. mauretanicus (P. opisthomelas (P. gavia (P. huttoni (P. yelkouan (P. 
lherminieri + P. assimilis)))))))))))))). The monophyly of Ardenna, as suggested by all 
molecular-based hypotheses, was not recovered. Instead, its members appeared within 
the larger Puffinus (sensu lato). The final hypothesis, of only two sister genera for the 
shearwaters, is consistent with earlier classifications based on osteological evidence, 
and with some molecular analyses. 
Additional Keywords: cladistics, comparative morphology, osteology, petrels, 
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Anatomia e morfologia, apesar de relegadas frente aos métodos moleculares, foram e 
seguem sendo importantes ferramentas de pesquisa para o estudo da sistemática 
filogenética (Hillis, 1987; Wiens, 2004; Assis, 2009; Assis & Carvalho, 2010; Bybee et 
al., 2010). No que se refere à ornitologia, o século XX foi marcado pela falsa impressão 
de esgotamento em relação ao estudo da anatomia das aves, e pela demora na aderência 
ao método cladista, proposto por Hennig (1966), para a classificação desses organismos 
(Raposo, 2001). De maneira semelhante, o século XXI tem sido caracterizado pela 
diminuição na utilização da evidência morfológica no contexto das análises 
filogenéticas e pela enxurrada de análises baseadas em sequências de DNA (Livezey & 
Zusi, 2007). Como Mayr (2008) observou, existe uma crença de que dados 
morfológicos são inferiores aos moleculares no que diz respeito à reconstrução das 
relações filogenéticas; ainda assim, o mesmo autor afirma que “sistematas que se 
utilizam de dados morfológicos são mais frequentemente induzidos ao erro, por conta 
de caracteres homoplásticos, se comparados aqueles que estudam sequências 
moleculares” (Mayr, 2008: 6, tradução nossa). Outros autores compartilham dessa 
concepção, afirmando que, por exemplo, “os dados moleculares não são tão 
influenciados pela ecologia e hábitos dos organismos e [...] são mais apropriados para a 
inferência filogenética” (Torres & van Tuinen, 2013: 6, tradução nossa). 
Apesar da tendência em se pensar que as reconstruções filogenéticas moleculares são 
o futuro da sistemática ornitológica, ainda há muito o que se pesquisar. Como Livezey 
& Zusi (2006: 440, tradução nossa) observaram, “apesar das aparências, a 
caracterização morfológica das aves para reconstrução filogenética ainda permanece na 
sua infância.” Seguindo essa mesma linha, nos últimos anos, vários estudos com base 
em caracteres morfológicos foram realizados visando à proposição de hipóteses de 
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relacionamento filogenético em diferentes grupos de aves (e.g. Mayr & Clarke, 2003; 
James, 2004; Chu et al., 2009; Smith, 2010; Maurício et al., 2012). Entre eles, o mais 
abrangente é o de Livezey & Zusi (2006, 2007), acerca das relações filogenéticas das 
aves modernas (Neornithes), cuja matriz inclui 2.954 caracteres e 150 táxons terminais.   
Dentre todo o debate referente à classificação atual das aves, a parte que diz respeito 
ao “clado das aves aquáticas” (Natatores sensu Livezey & Zusi, 2007; Aequornithes 
sensu Mayr, 2011) é particularmente interessante, pois constitui-se de um misto de 
concordâncias e discordâncias entre as abordagens morfológica e molecular. A Ordem 
Procellariiformes, pertencente a este grupo, inclui os petréis e albatrozes, com ampla 
distribuição em todos os oceanos (Warham, 1990). Esse clado abrange 147 espécies 
separadas em quatro famílias, i.e., Oceanitidae, Diomedeidae, Hydrobatidae e 
Procellariidae (Gill & Donsker, 2019). Apesar do ainda existente debate sobre a 
taxonomia do grupo, Procellariidae é a família mais diversa e numerosa de todas, 
incluindo 16 gêneros e 99 espécies de petréis, pardelas e bobos (Onley & Scofield, 
2007; Gill & Donsker, 2019). 
A designação Puffinus (sensu lato), deste trabalho, engloba todas as espécies 
pertencentes a dois gêneros atualmente aceitos, i.e., Ardenna Reichenbach, 1853 e 
Puffinus Brisson, 1760 (aqui apresentado como Puffinus sensu stricto) (Gill & Donsker, 
2019). As espécies do gênero Ardenna, de modo geral, se reproduzem em ilhas do 
Hemisfério Sul, principalmente no Oceano Pacífico, enquanto as do gênero Puffinus 
(sensu stricto) habitam todos os oceanos, reproduzindo-se, principalmente, em latitudes 
tropicais do Oceano Atlântico e do Mar Mediterrâneo (Onley & Scofield, 2007; 
Remsen, 2019). Calonectris Mathews & Iredale, 1915, por sua vez, também apresenta 
uma ampla distribuição nos Oceanos Pacífico e Atlântico, mas reproduz-se, 
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principalmente, na porção norte dos mares subtropicais (Warham, 1990; Onley & 
Scofield, 2007). 
A classificação de Puffinus (sensu lato) e Calonectris sempre gerou controvérsia 
entre diferentes autores, mesmo antes da utilização do método cladista para inferência 
filogenética (e.g. Alexander et al., 1965; Cracraft, 1981; Austin, 1996; Penhallurick & 
Wink, 2004). Os membros atuais de Calonectris foram, anteriormente, incluídos em 
Puffinus (sensu lato), e o gênero levou quase 50 anos, após a sua proposição, para ser 
amplamente aceito. Essa divisão inicial em dois gêneros foi sustentada por Alexander et 
al. (1965), em um acordo assinado por quinze autores. Buscando uma maior 
estabilidade na classificação dos Procellariiformes, o acordo levou em conta trabalhos, à 
época recentes, acerca da morfologia do grupo, como o abrangente estudo anátomo-
morfológico de Kuroda (1954). Com vistas à taxonomia e à classificação dessas aves, 
esse autor utilizou-se de caracteres osteológicos, morfométricos e do integumentum 
communis para descrever minuciosamente algumas espécies conhecidas para cada um 
dos gêneros estudados. Puffinus (sensu lato) e Calonectris, na visão de Kuroda (1954), 
eram dois grupos distintos, sendo o primeiro subdividido em cinco subgêneros, i.e., 
Thyellodroma, Hemipuffinus, Ardenna, Neonectris (estes quatro representantes do atual 
Ardenna), e Puffinus (que corresponde ao gênero atual de mesmo nome). 
Além de Kuroda (1954), Wragg (1985) também analisou alguns aspectos 
osteológicos para propor uma classificação para o grupo, mas não realizou, por assim 
dizer, uma análise filogenética propriamente dita. Atualmente, todas as hipóteses de 
relacionamento filogenético disponíveis para Puffinus (sensu lato) e Calonectris são 
baseadas em estudos moleculares, a partir de uma mesma evidência molecular, i.e., o 
gene citocromo b do DNA mitocondrial (e.g. Austin, 1996; Heidrich et al., 1998; 
Penhallurick & Wink, 2004). Essas mesmas propostas levaram, em um segundo 
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momento, à uma nova divisão de Puffinus (sensu lato), com o ressurgimento de 
Ardenna para incluir algumas espécies do sul dos Oceanos Atlântico e Pacífico 
(Remsen et al., 2019; Gill & Donsker, 2019). Apesar de bastante similares entre si, as 
hipóteses moleculares ainda apresentam muitas divergências, tanto nas relações entre os 
três gêneros reconhecidos atualmente (i.e., Calonectris, Ardenna e Puffinus (sensu 
stricto)), quanto nas relações interespecíficas, especialmente em relação aos membros 
de Puffinus (sensu stricto) (e.g. Heidrich et al., 1998; Austin et al., 2004; Penhallurick 
& Wink, 2004; Welch et al., 2014). 
As recentes filogenias baseadas nas técnicas moleculares são, de modo geral, 
congruentes com a classificação proposta por Kuroda (1954) (apesar do método de 
sistemática gradista utilizada por esse autor), mas apresentam algumas diferenças 
importantes. Apesar do estudo de Kuroda (1954), que, de forma detalhada e ricamente 
ilustrada, analisou diversos caracteres fenotípicos, não há uma proposta de relações 
filogenéticas para Puffinus (sensu lato) e Calonectris que seja baseada na evidência 
morfológica. Nesse sentido, o presente estudo tem como objetivo gerar uma nova 
hipótese das relações filogenéticas para Puffinus (sensu lato) e Calonectris, com base 
em caracteres osteológicos, a partir da revisão do material descritivo de Kuroda (1954), 
dos caracteres já existentes na literatura, e de análises de material osteológico 
pertencente aos gêneros estudados. 
Esta análise inclui 22 táxons terminais, sendo o grupo de estudo composto por quatro 
espécies de Calonectris e 16 de Puffinus (sensu lato). As espécies representantes do 
grupo externo foram Daption capense (Linnaeus, 1758) e Fulmarus glacialoides 
(Smith, A, 1840), esta última servindo para enraizamento dos cladogramas. Um total de 
104 caracteres osteológicos (i.e., esqueleto craniano e pós-craniano) foram incluídos nas 
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análises, todos descritos seguindo a lógica de Sereno (2007). A matriz utilizada para a 
análise cladística está dividida em caracteres contínuos (i.e., 23) e discretos (i.e., 81). 
Neste trabalho, empregaram-se análises de parcimônia com pesos iguais e com pesos 
(ou ajustes) implícitos, esta última segundo Goloboff (1993, 1995) e Goloboff et al. 
(2008a). Nesta segunda abordagem, o método procura por cladogramas que maximizem 
uma função de ajuste dos caracteres; havendo conflito entre caracteres, este é resolvido 
em favor dos caracteres menos homoplásticos, o que geralmente resulta em cladogramas 
mais bem resolvidos (Goloboff, 1993, 1995; Goloboff et al., 2008a). Essa função de 
ajuste atinge seu valor máximo quando o caráter não apresenta passos extras (i.e., não é 
homoplástico). A severidade do ajuste “contra” a homoplasia é dada por uma constante, 
K, e a utilização de diferentes valores de K pode produzir diferentes cladogramas 
(Goloboff, 1993; 1995). A escolha desses valores, visando à diminuição da 
subjetividade da mesma, foi realizada de acordo com o método proposto por Mirande 
(2009). A estratégia básica de buscas por cladogramas foi heurística, e todas as análises 
foram realizadas no programa TNT versão 1.5 (Goloboff & Catalano, 2016). A hipótese 
final deste trabalho é o consenso estrito dos cladogramas mais estáveis, gerados a partir 
da análise com pesos implícitos (Mirande, 2009). O grau de suporte dos clados não 
refutados foi estimado a partir das medidas de Suporte de Goodman-Bremer (Grant & 
Kluge, 2008), para a análise com pesos iguais, e de Suporte Relativo de Bremer 
(Goloboff & Farris, 2001), para a análise com pesos implícitos. O método de pesagem 
implícita é aqui aplicado, não apenas no sentido de buscar uma melhor resolução dos 
cladogramas, mas, principalmente, para enfatizar o sinal filogenético daqueles 
caracteres menos homoplásticos, que exibem maior congruência com outros caracteres e 
com o próprio cladograma (Goloboff, 1993; Mirande, 2009). 
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A análise com pesos iguais resultou em duas árvores mais parcimoniosas (número de 
passos = 228,583, CI = 0,788, RI = 0,242), mas o consenso estrito dessas árvores, 
apesar de muito similar aos resultados obtidos com a análise de pesos implícitos, carece 
de resolução para alguns dos clados menos inclusivos (Figura 1). A análise com pesos 
implícitos, por sua vez, produziu um único cladograma para cada um dos 21 valores de 
K utilizados. Os cladogramas obtidos com os valores de K9, K10 e K11 foram 
considerados os mais estáveis, e o consenso estrito entre esses cladogramas (número de 
passos = 229,005, CI = 0,461, RI = 0,804) é a hipótese final deste trabalho (Figura 2). 
 
 
Figura 1. Consenso estrito entre as duas árvores mais parcimoniosas sob pesos iguais (número 
de passos = 228,583, CI = 0,788, RI = 0,242). Os números abaixo dos nós são os valores de 
Suporte de Goodman-Bremer. 
 
As relações filogenéticas apresentadas neste trabalho são, de modo geral, bastante 
congruentes com as classificações baseadas na evidência osteológica (e.g. Kuroda, 
1954; Wragg, 1985). De forma semelhante, as espécies incluídas na análise se dividem 
em dois clados bem suportados, representando os gêneros Calonectris e Puffinus (sensu 
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lato). As análises moleculares mais atuais, por outro lado, indicam a divisão de Puffinus 
(sensu lato) em Ardenna e Puffinus (sensu stricto), mas divergem em pontos essenciais 
para a classificação do grupo. Calonectris, aqui apresentado como grupo irmão de 
(Puffinus (sensu lato) aparece, em algumas propostas, entre os dois gêneros atualmente 
reconhecidos, na posição de grupo irmão de Puffinus (sensu stricto). Nesse caso, 
Ardenna é indicado como grupo irmão de (Calonectris + Puffinus (sensu stricto)), o que 
tornaria Puffinus (sensu lato) um grupamento parafilético (e.g. Heidrich et al., 1998; 




Figura 2. Consenso estrito entre as árvores mais estáveis sob pesos implícitos (a partir de K9, 
K10 e K11; número de passos = 229,005, CI = 0,461, RI = 0,804). O número de cada nó é 
mostrado acima do mesmo, e corresponde à numeração do TNT. Os números abaixo dos nós 
são os valores de Suporte Relativo de Bremer. 
 
Para Calonectris, a análise encontrou a seguinte relação: (C. edwardsii (C. 
leucomelas (C. diomedea + C. borealis))). Este trabalho representa a primeira proposta 
de relações filogenéticas, baseada em caracteres osteológicos, a incluir as quatro 
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espécies atualmente reconhecidas para esse gênero. No que se refere a Puffinus (sensu 
lato), a hipótese final deste trabalho recuperou apenas dois dos cinco subgêneros 
propostos por Kuroda (1954), i.e., Neonectris (i.e., A. grisea + A. tenuirostris) e 
Puffinus (i.e., Puffinus (sensu stricto)). 
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A partir de uma análise morfológica comparada, 104 caracteres osteológicos foram 
codificados para 20 espécies viventes de petréis dos gêneros atualmente reconhecidos 
Calonectris, Ardenna e Puffinus (sensu stricto). A hipótese de que Calonectris é táxon-
irmão de um único grande clado, i.e., Puffinus (sensu lato), apresentada aqui, é 
congruente com as hipóteses de Penhallurick & Wink (2004) (pelo menos em relação à 
análise de Máxima Verossimilhança) e Welch et al. (2014), ambas baseadas na 
evidência molecular. Apesar da divisão de Puffinus (sensu lato) em dois clados, 
indicada por esses autores, Calonectris parece ser, ainda sim, grupo-irmão de todos os 
outros shearwaters. A hipótese final aqui apresentada, de apenas dois gêneros para os 
shearwaters, é consistente também com as classificações pré-cladistas baseadas na 
evidência morfológica (e.g. Kuroda, 1954). 
O princípio mais importante de uma classificação baseada no método cladista é a de 
que todos os táxons devem ser, necessariamente, monofiléticos; além disso, as relações 
entre táxons-irmãos devem ser sempre facilmente reconhecidas (Carlos, 2017). A 
transposição das informações contidas em um cladograma para a classificação 
hierárquica (Linneana) pode ser feita por dois métodos, i.e., subordinação, proposto por 
Hennig (1968), e sequenciamento, proposto por Nelson (1973). Independentemente de 
qual seja o método de transposição escolhido, é importante discutir que, se no 
cladograma de Máxima Verossimilhança de Penhallurick & Wink (2004) Calonectris é 
um gênero, irmão de um clado que contém todas as outras espécies, então Puffinus 
(sensu lato) teria de seguir a mesma lógica e deveria ser considerado como gênero, 
subdividido em dois clados menos inclusivos (Lugensa, o outro membro do clado 
Puffinini seria, então, um táxon redundante, i.e., monotípico em vários níveis).  
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A classificação filogenética das aves, tradicionalmente baseada em descrições 
morfológicas, tem sido, mais recentemente, caracterizada por uma inundação de 
análises baseadas em sequências de DNA; os resultados, muitas vezes, são conflitantes 
com as classificações tradicionais pré-cladistas (Livezey & Zusi, 2007). O método de 
comparação de hipóteses construídas com diferentes tipos de evidências para testar uma 
relação em particular é, como discutido por Santos & Capellari (2009), semelhante ao 
princípio de iluminação recíproca de Hennig (1968). Neste, dois tipos de dados são 
complementares entre si e tem o potencial de esclarecer um ao outro. A morfologia, 
diferente do que muitos autores afirmam, apresenta um importante papel na discussão 
das relações filogenéticas dos diversos grupos animais, e, juntamente com as hipóteses 
moleculares, pode nos ajudar a elucidar relações ainda bastante controversas. 
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